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摘要 : 本 文 总 结 了 本 实验 室 对 40 余 种 直 却 目 昆虫 的 线粒体 基因 组 序列 的 研究 方法 和 主要 结果 。 直 翅 目 线粒体 基因 
组 研究 中 最 重要 的 发 现 包括 : 〈1) 在 直 翅 目 昆 虫 线粒体 基因 组 中 发 现 了 3 种 基因 排列 次 序 。 蝗 亚 目 除 蜂 总 科 外 都 具 
A DK 排列 。 量 总 科 的 变色 乌 旺 为 KD 排列 ， 与 蝗 亚 目 其 他 总 科 不 同 ， 而 与 竹 亚 目 昆 虫 的 排序 方式 相同 。 已 测 出 的 
EAKA ER KD 排列 顺序 与 典型 节肢 动物 的 完全 相同 ， 但 在 黄 脸 油 戎 芦 Teleogryllus emma 发 生 了 tRNA™， 
tRNA 和 tRNA“” 的 倒置 (2) 在 疑 钩 额 每 Ruspolia dubia 中 发 现 了 一 种 到 目前 为 止 具有 最 短 控制 区 (70 bp) 的 线粒体 
基因 组 ; 〈3) 采 用 多 种 方法 分 析 了 昆虫 A+T 富 集 区 存在 的 调控 序列 和 二 级 结构 特征 ， 获 得 了 昆虫 A+T 富 集 区 保 
守 序 列 的 一 致 结构 。 采 用 2 曲线 分 析 蝗 虫 的 A+T 富 集 区 ， 表 明 也 存在 与 原核 生物 复制 起 点 类 似 的 信号 ; (4) 构 建 
T 30 种 蝗虫 12S rRNA 和 16S rRNA 的 二 级 结构 。 在 昆虫 线粒体 基因 组 非 编 码 链 中 发 现 了 一 些 类 tRNA 结构 和 tRNA 
异 构 体 ; 〈5) 构 建 了 基于 线粒体 基因 组 数据 的 直 翅 目 昆 虫 主要 亚 科 以 上 分 类 单元 之 间 的 系统 发 育 关 系 。 
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Abstract: The sequencing strategies and analysis results of 40 complete mitochondrial genomes from 
Orthoptera were summarized. The most important findings include: (1) three types of gene order in 
Orthoptera were found. The gene order of Erianthus versicolor is the same as that of Ensifera species, and 
the gene order of tRNA^" , tRNA"" and tRNA^" in Teleogryllus emma ( Gryllidae) are located in the minor 
strand. (2) The mitochondrial DNA of Ruspolia dubia contains a short A + T-rich region with 70 bp in 
length. (3) The conserved consensus structures of A + T-rich region were determined. The Z-curve method 
was applied to analyze the A + T-rich region, and the results showed that signals similar to prokaryote 
duplication origin exist in A + T-rich region. (4) The secondary structures of 16S sRNA and 12S rRNA 
from 30 species were predicted and compared with those of other insects. Some tRNA-like or tRNA isotype 
structures were found in noncoding regions of mitochondrial genomes of Orthoptera. (5) The phylogenetic 
relationships at families and superfamilies of Orthoptera were reconstructed based on the data of the 40 
complete mitochondrial genomes. 
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H 1981 年 首次 测 出 人 类 线粒体 基因 组 序列 以 
来 ， 至 今 已 经 有 1 874 种 后 生动 物 的 线粒体 基因 组 
序列 被 测 E ( http: //www. ncbi. nlm. nih. gov/ 
genomes/ORGANELLES/), ， 其 中 节肢 动物 293 种 ， 
六 足 总 纲 187 Rp, EDGE 21 种 (其 中 11 种 是 本 实 
验 室 提交 的 ) o 

第 一 个 测 出 线粒体 基因 组 序列 的 直 却 目 昆 虫 是 
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JEY € "i Locusta migratoria migratoioides ( Flook et 
al., 1995 ) ， 与 其 他 昆虫 相 比 其 最 显著 的 特征 是 位 
于 cox2 和 atp8 XE [S] zz E tRNA? -tRNA d S] Az 
生 了 转 位 。10 年 后 第 2 NEWA VII ZR 27 9E i 
Gryllotalpa orientalis 的 线粒体 基因 组 被 测 出 (Kim 
et al., 2005) 。 进 展 如 此 缓慢 的 原因 主要 是 由 于 
mtDNA 纯化 方法 和 测序 技术 的 限制 。 此 后 ， 由 于 
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快速 纯化 线粒体 DNA. 的 方法 和 高 通 量 测序 技术 的 
AE, 线粒体 基因 组 测序 速度 大 大 加 快 ，Fenn 等 
(2007, 2008) 测定 和 分 析 了 2 亚 目 4 科 5 EUH 
昆虫 的 线粒体 基因 组 ， 并 分 析 了 线粒体 基因 组 应 用 
于 和 直 妃 目 系统 发 育 人 研究 的 效用 。Ma 等 (2009 ) 测定 
了 云 斑 车 蝗 Gastrimargus marmoratus 和 亚洲 小 车 蝗 
Oedaleus asiaticus 的 线粒体 基因 组 ， 并 进行 了 系统 
ABA. 

本 实验 室 从 2004. ^E LEE V. T EO H Eb rR H3 2 
粒 体 基因 组 研究 体系 ， 近 年 来 在 3 个 国家 自然 科学 
基金 的 文 持 下 ， 已 经 获得 了 40 RIEA H ERK 
线粒体 全 基因 组 序列 ， 这 些 物种 包括 了 分 布 于 中 国 
的 亚 科 都 有 一 种 代表 昆虫 的 线粒体 基因 组 序列 被 测 
出 。 本 文 总 结 了 本 实验 室 在 直 翅 目 昆 虫 线 粒 体 基 因 
组 方面 的 主要 研究 方法 和 结 采 。 


1 线粒体 基因 组 研究 体系 的 建立 


线粒体 基因 组 的 研究 需要 建立 以 DNA 扩 增 和 
测序 为 主 的 实验 体系 和 生物 信息 学 分 析 体 系 。 

本 实验 室 建 立 了 基于 长 PCR 技术 的 二 次 PCR 
测序 策略 ， 解 决 了 昆虫 肌肉 组 织 线粒体 纯化 的 困 
难 ， 并 避免 了 可 能 存在 的 线粒体 假 基 因 的 干扰 。 采 
用 基于 环 状 DNA 设计 的 2 对 长 中 PCR 引物 ， 进 行 
2 次 长 距 PCR 反应 ， 可 以 成 功 地 扩 增 出 2 条 相互 重 
登 的 线粒体 DNA 产物 ( 刘 念 等 ，2006 ) ， 而 核 内 线 
状 的 线粒体 假 基 因 是 不 被 扩 增 的 。 

线粒体 基因 组 测序 的 技术 路 线 是 选择 长 距 
PCR 产物 为 模板 的 般 套 PCR 直接 测序 ， 对 直接 测 


ATP8 
ND2 COI .COI IATP6 COII ND3 NDS 








rp 
A 


LPA- 


L-PCR fragment B LPB-H3651 
anm MM 







序 不 成 功 的 采用 般 套 PCR 产物 的 克隆 测序 ， 并 使 
最 后 测序 总 量 达 到 线粒体 基因 组 的 3 ERE SN 
于 每 个 物种 的 线粒体 ， 测 序 全 程 需要 2 对 长 距 引 
物 ，22 ~30 x gc PCR 引物 和 1 对 克隆 载体 通用 
引物 (图 1) 。 实 践 证 明 这 是 一 套 快 速 准 确 地 进行 昆 
虫 全 线粒体 基因 组 测序 的 实验 体系 。 

序列 拼接 方面 ， 绝 大 多 数 后 生动 物 的 线粒体 基 
因 组 为 长 度 在 15 ~ 18 kb WIAR DNA， 约 需 30 个 
测序 反应 才能 履 盖 整个 基因 组 ， 如 果 考 虑 到 拼接 时 
Xj] Be3k up HE A KE MH Y P108 us BE (OPNS 3 
倍 ) 的 要 求 ， 每 个 基因 组 的 测序 长 度 需 要 50 kb, 
需要 对 60 ~ 80 个 Sanger 测序 反应 进行 拼接 。 测 序 
得 到 的 所 有 可 用 序列 片段 通过 Staden Package 软件 
包 完 成 序列 的 拼接 。 在 Staden Package 的 Pregap4 
中 利用 序列 之 间 的 重 登 区 域 进 行 拼 接 ， 并 删除 质粒 
载体 序列 ， 拼 接 完 成 后 得 到 的 全 线粒体 序列 ， 在 
Gap4 中 打开 拼接 好 的 序列 并 进行 编辑 后 ， 输 出 
Fasta 格式 文件 ， 用 于 后 续 注 释 。 

在 序列 注释 方面 ， 使 用 在 线 的 tRNAscan- 
SEI.21 软件 (http: //lowelab. ucsc. edu/tRNAscan- 
SE/) 分析 和 和 定位 tRNA 基因 ， 并 预测 其 二 级 结构 。 
以 GenBank 中 已 测 飞 蝗 等 全 线粒体 基因 组 的 注释 
结果 为 参考 序列 ， 通 过 Staden Package 的 Spin 和 
ClustalX 软件 的 比 对 分 析 以 及 Blast 同 源 搜索 确定 
出 乍 日 质 编码 基因 、 无 法 日 动 预 测 的 部 分 tRNA 基 
因 、12S rRNA 基因 、16S rRNA 基因 和 A-T HEK 
在 全 线粒体 基因 组 中 的 位 置 。rRNA 二 级 结构 的 预 
测 通 过 参考 已 经 预测 出 的 昆虫 线粒体 12S rRNA 和 
16S rRNA 二 级 结构 进行 比 对 得 到 。 
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图 1 线粒体 基因 组 全 序列 长 距 PCR 和 sub-PCR 引物 扩 增 片段 的 相对 位 置 
Fig. 1 The relative positions of amplicons by long and accurate PCR and sub-PCR 
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线粒体 基因 组 注释 完 后 ， 利 用 MECA4. 0 以 及 
DAMBE 等 软件 包 对 基因 组 的 长 度 、 碱 基 人 含量 、 密 
码 子 使 用 情况 等 进行 分 析 ， 并 对 每 个 基因 利用 比 对 
好 的 和 蛋 日 质 序列 转换 为 核 车 酸 序 列 分 别 进行 比 对 ， 
然后 组 痰 成 联合 数据 集 ， 在 Modeltest 软件 中 估算 
出 最 优 模 型 ， 在 PAUP 中 进行 简约 法 和 最 大 似 然 
法 建树 ， 在 MrBayes 软件 中 进行 贝 叶 斯 系统 发 育 推 
论 。 对 于 线粒体 编码 的 13 种 和 蛋白质 序列 ,分别 比 
对 后 联合 ， 在 ProtTest 软件 中 估算 出 最 优 模型 ， 在 
PAUP' 中 进行 简约 法 建树 ， 在 TreeFinder 和 PhyML 
等 软件 中 进行 最 大 似 然 法 建树 ， 在 MrBayes 软件 中 
进行 贝 叶 斯 系统 发 育 推 论 。 


2 线粒体 基因 组 研究 内 容 


2.1 线粒体 的 结构 基因 组 学 

线粒体 基因 组 结构 组 成 主要 是 序列 注释 的 结 
果 ， 是 线粒体 基因 组 的 基础 资料 ， 包 括 基因 含量 、 
基因 排列 顺序 、 总 体 碱 基 组 成 、 控 制 区 及 非 编码 区 
分 析 、13 种 蛋白质 编码 基因 及 其 密码 子 使 用 和 变 
异 分 析 、16S 和 12S rRNA 基因 序列 和 二 级 结构 分 
析 、22 种 tRNA 基因 序列 和 二 级 结构 分 析 等 方面 的 
内 容 。 
2.2 线粒体 的 比较 基因 组 学 

通过 比较 直 却 目 昆 虫 线粒体 基因 组 在 各 亚 目 、 
总 科 、 科 及 亚 科 间 基 因 排 列 顺序 、 序 列 变异 程度 和 
结构 RNA(2 种 rRNA 和 22 种 tRNA) 的 二 级 结构 特 
征 等 方面 的 变异 水 平 ， 揭 示 线 粒 体 基因 组 进化 上 的 
保守 性 与 变异 特征 。 
2.3 线粒体 谱系 基因 组 学 研究 

通过 联合 本 实验 室 测 出 的 40 种 和 其 他 已 知 直 
翅 目 昆虫 线粒体 基因 组 的 所 有 可 用 结构 和 序列 数 
据 ， 采 用 谱系 基因 组 学 方法 建立 直 翅 目 亚 科 以 上 分 
类 单元 之 间 的 系统 发 育 关 系 ， 检 验 直 翅 目 主要 类 群 
的 单 系 性 ， 探 讨 线粒体 基因 组 进化 与 直 翅 目 进化 的 
关系 。 
2.4 线粒体 进化 基因 组 学 研究 

为 了 准确 估计 线粒体 基因 组 在 DNA. RIS ES JR 
水 平 上 的 进化 型 式 和 速率 以 及 是 否 受到 目 然 选 择 影 
啊 ， 选 择 不 同 分 类 阶 元 水 平 (种 间 、 属 间 、 科 间 和 
亚 目 间 ) 的 不 同 这 型 (长 怒 型 、 短 计 型 和 无 翅 型 ) 和 
生态 型 (地 栖 型 、 草 栖 型 和 树 栖 型 ) BJ ED EH EG H8 
线粒体 全 基因 组 序列 ， 利 用 已 经 建立 的 稳健 的 直 翅 
目 系 统 树 ， 进 行 分 子 定时 以 确定 主要 类 群 的 起 源 时 


Hl; 采用 PAML 和 HyPhy 软件 包 中 执行 的 位 点 和 / 
或 进化 校 速 率 异 质 性 进化 模型 ， 通 过 系统 树 与 数据 
集 之 间 拟 合 的 似 然 率 检验 进化 型 式 和 进化 速率 与 飞 
行 能 力 和 生态 型 之 间 有 无 显 车 的 相关 性 。 在 此 基础 
上 准确 估计 昆虫 线粒体 DNA. 的 替换 型 式 和 各 种 符 
换 类 型 (包括 DNA MEHAR 2 个 水 平 的 不 同 基 因 、 
不 同 密 码 子 位 点 、 同 义 殖 换 和 非 同 义 蔡 换 、 转 换 和 
EESE) 的 绝对 及 相对 符 换 速率 。 


3 ” 直 充 目 屁 虫 线粒体 基因 组 研究 成 果 


经 过 近年 来 的 不 懈 努 力 ， 我 们 完成 了 40 余 种 
直 翅 目 昆虫 线粒体 基因 组 的 序列 测定 ( 表 1) 。 通 过 
对 这 些 线粒体 基因 组 的 全 面 分 析 ， 揭 示 了 40 余 种 
直 翅 目 昆 虫 线粒体 基因 组 的 组 织 结构 及 其 序列 特征 
(典型 特征 见 图 2) 。 比 较 了 直 翅 目 昆虫 线 粒 体 基 因 
组 在 亚 种 间 、 近 缘 属 间 、 科 间 、 总 科 间 和 亚 目 间 5 
个 分 类 阶 元 水 平 上 的 基因 排列 顺序 和 序列 变异 程 
BE, 构建 了 蝗虫 线粒体 16S 和 12S rRNA 和 22 种 
tRNA 的 二 级 结构 。 通 过 总 结 40 余 种 直 翅 目 昆 虫 线 
粒 体 基 因 组 的 所 有 可 用 结构 和 序列 数据 ， 构 建 了 下 
翅 目 昆虫 总 科 水 平 的 进化 树 并 探讨 线粒体 基因 组 进 
化 与 十 访 目 类 群 进化 的 关系 。 这 些 结果 中 的 一 部 分 
已 经 发 表 (如 :; Zhou et al., 2007, 2008, 2009; 
Zhang and Huang, 2008; Shi et al., 2008; 刘 艳 和 
WR, 2008; LIES, 2008; 高 佳 等 ，2009 ) 。 
在 进行 线粒体 基因 组 分 析 的 同时 ， 也 关注 线粒体 基 
因 组 的 结构 (江东 阳 和 黄 原 ，2009)、 重 组 (于 晓 丽 
TIER, 2008). tE (XES, 2006). 4 ml 
( 首 和 莉莉 和 芮 原 ，2006) RU ore Ck Jo SECURE, 
2006) 等 方面 的 研究 进展 。 

本 实验 室 在 直 翅 目 线粒体 基因 组 研究 中 最 重要 
的 发 现 包 括 : 

(1) 在 直 翅 目 昆 虫 线 粒 体 基因 组 中 发 现 了 3 种 
HEAHEA. IOF A RIERA TAPAE 
科 基 因 排 列 次 序 相 同 ， 都 发 生 了 KD 转 位 现象 ， 即 
tRNA (D) HEE tRNA“(K) 基 因 上 游 (DK 排列 ) ， 其 
AREA HREATUI Fs Ej c 9600 75 Rr zs UH T RH IR]. Mu 
总 科 的 变色 乌 蝠 为 KD $E], id; ELEC SIS 
同 ， 而 与 多 数 繁 亚 目 昆 虫 的 排序 方式 相同 。 已 测 出 
的 繁 亚 目 大 多 数 昆 虫 的 排列 顺序 与 典型 节肢 动物 的 
完全 相同 ， 但 在 个 别 物种 中 也 发 现 了 在 其 他 部 位 出 
现 了 基因 重 排 现象 ， 如 黄 脸 由 葫芦 发 生 了 tRNA”， 
tRNA 和 tRNA 的 倒置 (图 2， 叶 伟 等 ，2008)。 
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Table 1 Taxonomic distribution of the species of Orthoptera whose mitochondrial genomes were sequenced 


亚 目 /总 科 Suborder/superfamily 


SWE H Ensifera 


x Ir URL Tettigonioidea 


Dr ra 总 f Grylloidea 


liB Y Ej. Caelifera 
粕 总 科 Acridoidea 


KA URL Tridactyloidea 
WE GU. Tetrigoidea 
th URSI. Eumastacoidea 


科 Family 


Et Conocephalidae 


fii Sx f] Bradyporidae 


Sx JT] Tettigoniidae 


$8 SRI Phaneropteridae 


yEEERL Eneopteridae 
VETE. Gryllidae 


PHI SL. Oedipodidae 


斑 腿 蝗 科 Catantopidae 


网 翅 蝗 科 Arcypteridae 


EB fj SL. Gomphoceridae 
锥 头 蝗 科 Phygomorphidae 
剑 角 蝗 科 Acrididae 


Jf IUS. Pamphagidae 


瘤 锥 蝗 科 Chrotogonidae 
HER) Tridactylidae 
j| S WERL Scelimenidae 
X$ dL Chorotypidae 


种 Species 


BETIS Ruspolia dubia 

REAS Conocephalus maculatus 
JIS Deracantha onos 

AS Gampsocleis gratiosa 

EN Gampsocleis sedakovii obscura 
HIERE Atlanticus sinensis 

rHAE S HT Tettigonia chinensis 


PEEdEHS&Elmaea cheni 


云 斑 金峰 Xenogryllus marmoratus 
LIRIEKE Loxoblemmus doenitzi 
&R JI FEES Teleogryllus infernalis 
He 1d: Teleogryllus emma 


WI KEY Locusta migratoria migratoria 
AREE Gastrimargus marmoratus 
KARHI Epacromius coerulipes 
中 华 稳 蝗 Oxya chinesis 

ININE Caryanda elegans 

霍山 蹦 蝗 Sinopodisma houshana 
T3888 Eirenephilus longipennis 
PJJ hA Traulia szetshuanensis 
ACA Calliptamus italicus 
HKH Choroedocus violaceipes 
du RH Zubovskia koeppeni 

斑 腿 动 腊 蝗 Menglacris maculata 
斑 角 芒 蝗 Hieroglyphus annulicornis 
JUL IB Primnoa arctica 

中 华 雏 蝗 Chorthippus chinensis 

A ATi Ceracris nigricornis nigricornis 
EE 29 Po] 8 E. Arcyptera coreana 

红 拟 棒 角 蝗 Gomphocerippus rufus 
短 额 负 蝗 Atractomorpha sinensis 

白 纹 佛 蝗 Phlaeoba albonema 

日 本 鸣 蝗 Mongolotettix japonica 
云南 卡 蝗 Carsula yunnana 

ANB. Haplotropis brunneriana 
ARTES Sinotmethis amicus 
云南 蝗 Yunnanites coriacea 

H Z3 BE Tridactylus japonicus 
ZÉ ff WE Criotettix bispinosus 


apg Ge Erianthus versicolor 
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Sinopodisma houshana 


mitochondrial DNA 
15 818 bp 


图 2 Jil Sinopodisma h 








oushana 线粒体 基因 组 的 组 成 结构 


Fig. 2 Organization of the mitochondrial genome of Sinopodisma houshana 


Locusta migratoria 
COH | D| K 


A WA 


Gryllotalpa orientalis 






图 3 直 翅 目 昆 虫 的 3 种 线粒体 基因 排列 顺序 


Fig. 3 Three different mitochondrial gene arrangement in Orthoptera 
Hi N 链 编码 的 基因 用 下 划 线 标 出 。tRNA 基因 以 携带 的 氨基 酸 缩 写 表示 ， 虚 线 表 示 未 画 出 的 基因 ， 其 具有 相同 的 排列 方式 。All genes are 


encoded by the J strands except genes indicated by underlines. The tRNA genes are designated by single-letter amino acid codes. The broken lines denote 


the genes which have the same arrangement order. 


(2) ESETA LS. Ruspolia dubia 中 发 现 了 一 种 到 
目前 为 止 具有 最 短 控制 区 (70 bp) 的 线粒体 基因 组 
(Zhou et al., 2007) , 

(3 ) 采 用 多 种 方法 分 析 了 昆虫 A+T 富 集 区 存 
在 的 调控 序列 和 二 级 结构 特征 ， 获 得 了 昆虫 A+T 
富 集 区 保守 序列 的 一 致 结构 。 采 用 2 曲线 分 析 临 
虫 的 A+T 富 集 区 ， 表 明 也 存在 与 原核 生物 复制 起 
点 类 似 的 信号 。 

(4) 构 建 了 30 种 蝗虫 的 12S rRNA 和 16S rRNA 
的 二 级 结构 ( 丁 方 美 等 ，2007)。 在 昆虫 线粒体 基 
因 组 非 编 码 链 中 发 现 了 一 些 类 tRNA 结构 和 tRNA 
异 构 体 。 

(5) 构 建 了 基于 线粒体 基因 组 数据 的 直 翅 目 昆 
虫 主要 亚 科 以 上 分 类 单元 之 间 的 系统 发 育 关系 。 


4 小 结 与 展望 


目前 ， 新 测 出 的 线粒体 基因 组 的 注释 大 多 采用 
以 序列 比 对 为 基础 的 生物 信息 学 方法 。 在 注释 本 实 
验 室 测 出 的 40 余 种 蝗虫 线粒体 基因 组 序列 过 程 中 ， 
发 现 采 用 生物 信息 学 方法 的 注释 存在 许多 问题 ， 包 
括 : 多 顺 反 子 转录 单位 的 数目 、 起 始 与 终止 部 位 ; 
重叠 基因 的 转录 与 加 工 成 熟 机 制 ; 基因 间隔 序列 的 
切除 机 制 ; 转录 和 复制 调控 序列 ; 部 分 蛋白 质 基 因 
(主要 是 cox1) 的 起 始 密码 子 和 终止 密码 子 ; 12S 
rRNA 和 16S rRNA 的 起 始 与 终止 位 置 ; tRNA —Z 
结构 上 非 配 对 碱 基 、 编 码 非 典型 tRNA 二 级 结构 的 
基因 、 疑 似 / 额 外 tRNA 的 是 否 存在 ; 等 等 。 基 因 
组 注释 中 遇 到 的 这 些 问题 都 必须 通过 实验 的 方法 解 
决 ， 其 中 最 直接 的 方法 就 是 线粒体 转录 组 的 分 析 。 
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今后 ， 我 们 将 在 深入 研究 昆虫 线粒体 基因 组 的 组 织 
结构 、 进 化 和 谱系 基因 组 学 的 同时 ， 开 展 线粒体 转 
录 组 和 蛋白 质 组 的 研究 。 


致谢 十 分 感谢 本 实验 室 研究 生 在 标本 采集 、 实 验 
和 数据 分 析 工 作 中 的 辛劳 和 才智 贡献 ， 使 得 研究 项 
目 进 展 顺利 ; 博士 研究 生 卢 慧 劳 、 周 志和 军 、 书 仕 珍 、 
赵 玲 、 孙 臣 敏 和 刘 念 ， 硕 士 研 究 生 胡 婧 、 肖 莉莉 、 
KRH I AGE. HRR T T X. 
MaE wL, BEE MER Be A5 
TA HS, JL P ESEdESXIScT,3)4 
项 目的 前 后 期 发 挥 了 重要 作用 。 感 谢 河 北大 学 石 福 
明教 授 、 武 汉 科 技 大 学 谢 令 德 教授 和 河南 师范 大 学 
牛 瑶 教 授 在 标本 的 采集 与 鉴定 方面 提供 的 帮助 。 
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